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摘要 : 叶 结 构 对 壳 斗 科 (Fagaceae) 现存 植物 和 化 石 的 鉴定 具有 重要 意义 。 通 过 对 水 青冈 属 5 种 植物 叶 结 
构 特 征 进行 细致 的 研究 ， 结 果 发 现 水 青冈 属 植 物 叶 脉 有 羽 状 弓形 脉 、 羽 状 半 达 缘 脉 两 种 类 型 ， 三 级 脉 有 波 
状 对 生 贯 穿 、 互 生 贯 穿 及 混合 贯穿 三 种 类 型 ;小 脉 缺失 、 简 单 无 分 支 或 一 次 分 支 ; 脉 间 区 发 育 良 好 ， 网 眼 
有 三 边 形 、 四 边 形 和 五 边 形 三 种 类 型 ， 排 列 规则 ; 具 齿 种 类 叶 齿 由 齿 主 脉 和 齿 侧 脉 构成 ， 齿 侧 脉 环 状 。 研 
究 结 果 表 明 水 青冈 属 二 级 脉 与 更 高 级 脉 序 形 成 的 结构 稳定 且 存 在 种 间 差 异 ， 具 重要 分 类 学 价值 。 基 于 水 青 
冈 属 叶 结构 特征 观察 结果 ， 本 次 研究 编制 了 水 青 闷 属 植物 的 分 种 检索 表 ; 参照 已 有 研究 结果 并 结合 重要 外 
部 形态 学 特征 ， 编 制 了 壳 斗 科 相 关 类 和 群 分 属 检 索 表 。 
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Leaf Architecture and Its Taxonomic Significance in 
Fagus (Fagaceae) within China- 
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Abstract: Leaf architecture is a key diagnostic feature used to identify both fossil and extant plants. This is especial- 
ly true in the Fagaceae. In this paper, we report a comprehensive study of leaf architectures of five species of Fagus 
(Fagaceae) in China. Our results show that venation pattern is restricted to the semicraspedodromous and brochido- 
dromous types, tertiary veins are sinuous opposite percurrent, alternate percurrent, and mixed percurrent, and that 
veinlets are absent or unbranched or branched once. Areoles are well developed and of irregular triangle, quadrangle 
and pentagonum in shape. They are regularly arranged and a tooth is formed by the principal and accessory veins, 
with the tooth accessory vein being looped. Leaf margins are sinuous or sinuous with teeth. Our results also indicated 
that the secondary vein and higher level vein features were stable characters, that differed among the five species. 
They could be used, therefore, as important diagnostic features for identifying these species. Based on the differ- 
ences and similarities of leaf architectures, keys used to identify Fagus species in China were revised. Moreover, 
based on a comparison of our results with those of former leaf anatomy studies in the Fagaceae, a key based on leaf 
architecture of Fagaceae genera was also revised. 
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水 青冈 属 (Fagus L.) 为 壳 斗 科 落 叶 乔 木 ， 
全 世界 约 10 种 ， 主 要 分 布 在 北 温带 及 亚热带 地 
区 ， 是 北半球 落叶 阔 叶 林 或 常 绿 落叶 阔 叶 混 交 林 
的 重要 组 成 成 分 。 中 国有 4 种， 主要 分 布 在 秦岭 
淮河 以 南 ， 西 起 西藏 东南 部 ， 向 东 分 布 到 浙江 、 
台湾 ( 洪 必 茶 和 安 树 青 ，1993; 李 建 强 ，1996a; 
Huang 等 , 1999) 。 水 青冈 属 是 壳 斗 科 中 一 个 相 
对 特 化 的 类 群 ( 李 建 强 , 1996b) ， 以 往 主 要 依据 
叶片 质地 、 总 梗 长 度 、 总 苞 上 的 区 片 类 型 及 形状 
等 外 部 形态 特征 对 水 青冈 属 植物 进行 分 类 。 由 于 
水 青 四 属 植物 上 述 外 部 形态 特征 常常 受 环境 因素 
影响 而 发 生 较 大 变异 ， 有 些 性 状 存在 交叉 现象 ， 
从 而 引起 分 类 混乱 ,关于 水 青冈 属 植物 的 种 类 数 
量 尚 存在 争论 。 张 永田 (1966) 采用 小 种 概念 ， 
在 整理 标本 基础 上 认为 国产 水 青冈 属 有 10 种 1 
变种 ; Huang 等 (1999) 采用 大 种 概念 ， 认 为 水 
青冈 属 有 4 种。 叶 结 构 分 析 方 法 在 植物 系统 与 分 
类 学 上 有 重要 作用 (Hickey，1973) ， 并 且 得 到 
广泛 应 用 ( 李 浩 敏 和 Hickey，1988; 孙 航 等 ， 
1991; 曹 明 等 , 2009) 。Zhou 等 (1995) 、Luo 和 
Zhou (2002 ) 分 别 对 壳 斗 科 栎 亚 属 ( Quercus 
subgenus Ouercus) 、 青 冈 亚 属 (Q. subgenus Cy- 
clobalanopsis) 进行 了 叶 结 构 分 析 ， 发 现 叶 结构 
村 征 在 这 两 个 亚 属 中 具有 重要 的 系统 学 和 分 类 学 
意义 ; 喻 诚 鸿 和 陈 泽 滤 (1991) 描述 了 国产 水 
青冈 属 水 青 闷 (F. longipetiolata ) 的 叶 结 构 特 征 。 
但 迄今 为 止 尚 未 见 关 于 水 青冈 属 其 他 种 类 叶 结 构 
特征 研究 的 报道 。 本 文采 用 叶 结 构 分 析 方 法 ， 对 
水 青冈 属 5 种 植物 叶 结 构 特 征 进行 了 细致 的 研 
究 ， 则 在 补充 和 完善 水 青冈 属 植物 叶 结 构 特 征 的 
基础 资料 ， 并 寻找 对 该 属 具有 系统 学 和 分 类 学 价 
值 的 叶 结构 性 状 。 
































1 材料 与 方法 
1.1 实验 材料 

实验 材料 全 部 采 自 中 国 科 学 院 华 南 植 物 园 标 本 馆 
(IBSC) 和 广西 植物 研究 所 标本 馆 (IBK) 。 实 验 样品 为 
成 熟 叶片 ， 全 部 采 自 腊 叶 标本 。 详 细 资 料 见 表 1。 
1.2 实验 方法 

叶脉 制 取 方法 参考 李 浩 敏 (1987) 。(1) 成 熟 叶片 用 
10% 氧 氧化 钠 (Na0H) 溶液 浸泡 6d， 溶解 叶肉 等 组 织 ，; 
(2) 清水 漂洗 ，2% 乙酸 中 和 残留 碱 ， 清 水 洗 净 ; (3) 
































25% 次 氯 酸 钠 (NaHC10,) 漂白 脱色 20 min， 清 水 漂洗 ; 
(4) 250% 水 合 握 醛 (CCLCH (OH),) 透明 24 h; (5) 
系列 酒精 脱水 ，1% 番 红 染色 2h; (6) 中 性 树胶 封 片 ， 
Nikon SMZ1500 体 视 显微镜 下 观察 拍照 。 
叶 形 态 、 叶 结构 描述 术语 主要 参照 Ellis 等 ( 2009) 
并 结合 相关 文献 资料 ( 谢 洽 等 , 2012) 。 




















2 观察 结果 
2.1 水 青冈 属 基本 的 叶 形 态 结构 特征 

水 青冈 属 植物 的 叶 形 多 为 卵 形 或 近 椭 圆 形 ， 
两 侧 略 不 对 称 ; 叶 尖 急 尖 ， 叶 基部 急 尖 或 外 凸 ，; 
叶 缘 浅 波状 或 浅 波状 具 具 ， 齿 无 腺 体 。 叶 脉 为 羽 
状 脉 序 ， 有 羽 状 半 达 缘 脉 和 羽 状 马 形 脉 2 种 类 
型 ， 主 脉 粗 度 纤细 至 中 等 ， 脉 形 笔 直 或 中 部 以 上 
表现 出 一 定 程度 的 波状 ; 二 级 脉 直 行 ， 分 又 为 馈 
角 ， 角 度 在 25°~65° 之 间 ， 上 端 二 级 脉 夹 角 和 角度 
比 下 端 尖 ; 三 级 脉 为 贯穿 型 ,与 中 脉 旦 钝 角 ; 叶 
缘 末 级 脉 讨 曲 形成 脉 环 ; 脉 间 区 发 育 完全 ， 网 眼 
为 三 、 四 或 五 边 形 ; 无 小 脉 、 小 脉 简单 或 一 次 分 
文 。 水 青冈 属 叶 结构 特征 详 见 表 2。 
2.2 水 青冈 属 重 要 的 叶 结 构 特征 描述 

脉 序 类 型 (Type of venation ) : 有 半 达 缘 脉 
序 和 号 形 脉 序 两 种 类 型 。 半 达 缘 脉 序 : 二 级 脉 在 
叶 缘 内 分 为 两 支 ， 一 文人 齿 成 为 具 主 脉 ， 男 一 文 
向 上 延伸 与 相 邻 的 二 级 脉 分 支出 来 的 三 级 脉 及 三 
级 脉 分 支 相连 形成 几 个 小 环 从 而 与 二 级 脉 相连 ， 
形成 非典 型 的 环 ， 见 于 F. longipetiolata、F. hayatae 
和 FF. lucida 三 种 植物 (图 1: 1，2,6)。 马 形 脉 
序 : 二 级 脉 向 上 弯 ， 与 相 邻 二 级 脉 相 连 ， 形 成 环 
形 ， 见 于 天 . engleriana 和 Fr.crenata 两 种 植物 
(图 1: 3，8) 。 

三 级 脉 结 构 ( Intercostal tertiary vein fabric ) : 
水 青冈 属 三 级 脉 有 波状 对 生 贯 穿 、 互 生 贯穿 及 混 
合 贯 穿 三 种 类 型 。 波 状 对 生 贯 穿 : 大 多 数 三 级 肪 
平行 穿越 于 相 邻 的 两 条 二 级 脉 间 ， 但 三 级 脉 的 弯 
曲 方向 有 变化 。 互 生 贯 穿 : 大 多 数 三 级 脉 在 二 级 
脉 间 区 中 央 有 规则 分 支 。 混 合 贯 穿 : 三 级 脉 同时 
兼 有 对 生 和 互生 的 贯穿 脉 脉 形 。 

小 脉 〈Veinlets ) : Ff. longipetiolata 无 小 脉 或 小 
脉 简单 无 分 支 ，F. lucida 小 脉 简单 无 分 支 或 一 次 分 
支 , F. engleriana 无 小 脉 。 水 青冈 属 的 小 脉 出 现 了 
无 小 脉 一 小 脉 无 分 支 一 小 脉 一 回 分 支 的 变化 趋势 。 
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表 1 实验 材料 及 凭证 标本 





























Table 1 Materials and voucher specimens 
类 和 群 Taxon 产地 Locality 凭证 标 Voucher 
水 青冈 Fagus longipetiolata Seem. 中 国 ， 云 南 China，Yunnan 曹 明 (M. Cao) 0367 (IBK) 
光 叶 水 青 风 F. lucida Rehd. et Wils. 中 国 ， 广西 China，Guangxi 曹 明 (M. Cao) 041033 (IBK) 
米 心 水 青冈 F. engleriana Seem. 中 国 ， 四 川 China，Sichuan 杨 光 辉 (G.H. Yang) 65075 (IBSC) 
台湾 水 青冈 F. hayatae Palib. et Wils. 中 国 ， 台 湾 China，Taiwan Suzuki-Tokio. ST18514 (IBSC) 
圆 齿 水 青冈 F. crenata Blume 日 本 ， 山 形 县 Japan, Yamagata prefecture S. Ikeda 1564 (IBSC) 





表 2 水 青冈 属 叶 结构 特征 
Table 2 Leaf architecture data in Fagus L. 
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脉 间 区 ( Areoles) : 叶 缘 浅 波状 具 齿 种 类 围 
成 网 眼 的 末 级 脉 较 粗 (图 1: 4，9，10) ， 叶 缘 
浅 波状 种 类 围 成 网 眼 的 末 级 脉 较 细 (图 1: 5， 
11)。 网 眼 有 三 边 形 、 四 边 形 和 五 边 形 三 种 类 
型 ， 排 列 规则 。 

叶 缘 类 型 (Margin type): 有 浅 波 状 具 齿 
浅 波 状 两 种 类 型 。 浅 波状 具 齿 叶 缘 : 二 级 脉 在 叶 
缘 内 分 支 ， 一 文人 齿 ， 男 一 文 与 上 端 相 邻 的 粗 二 
级 脉 相连 形成 脉 环 ， 叶 缘由 锯 贞 和 浅 波 状 古 起 复 
合 形 成 特殊 的 浅 波状 具 齿 叶 缘 (FF. longipetiolata,， 
图 1: 7)。 浅 波状 叶 缘 : 二 级 脉 在 叶 缘 内 不 分 
文 ， 与 上 端 相 邻 二 级 脉 相连 形成 环 ， 叶 缘 呈 波状 
(F.engleriana, 图 1: 3)。 


J 





叶 齿 特征 (Tooth characters): 水 青冈 属 具 


齿 种 类 ， 齿 无 腺 体 ， 


二 级 脉 入 具 前 分 支 ， 齿 脉 序 


由 齿 主 脉 和 齿 侧 脉 构成 ， 齿 主 脉 终止 于 齿 尖 ， 侧 
脉 环 状 。F. longipetiolata 齿 主 脉 走向 笔直 ,偏向 


离 轴 一 侧 ， 齿 主 脉 末端 游离 ， 
基 侧 与 近 基 侧 均 笔直 )，; 


齿 形 为 ST/ST ( 离 
F. lucida 齿 主 脉 走向 为 


向 轴 ， 疝 轴 侧 的 齿 侧 脉 与 齿 主 脉 在 顶端 汇合 ， 齿 
主 脉 不 游离 ， 齿 形 为 CCART ( 离 基 侧 内 凹 ， 近 
基 侧 笔直 ) 。F. hayatae 齿 主 脉 走向 弯曲 ， 具 主 脉 
末端 游离 ， 齿 形 为 SIVRT ( 离 基 侧 笔直 ， 近 基 


侧 反 曲 )。 


叶 缘 末 级 脉 (Marginal ultimate venation ) : 


边缘 末 级 脉 向 后 弯 


曲 ， 形 成 环 状 。 
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Leaf architecture of Fagus L. 
2, 10: F. hayatae; 3, 5: F. engleriana; 6, 9: F. lucida; 8， 


图 1 





Fig. 1 
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3 讨论 

比较 分 析 水 青冈 属 叶 结 构 的 观察 结果 ， 发 现 
该 属 有 些 叶 结构 特征 比较 稳定 。 例 如 二 级 脉 的 类 
型 为 半 达 缘 脉 和 简单 弓形 脉 ， 无 二 级 间 脉 ， 二 级 脉 
不 分 支 ， 三 级 脉 贯穿 型 ， 脉 间 区 发 育 较 良好 ， 小 肪 
缺失 、 不 分 支 或 只 有 一 个 分 支 ， 边 缘 末 级 脉 环形 。 
水 青冈 属 依据 叶片 有 中 型 叶 和 偏 小 型 叶 ， 有 时 同一 
个 种 可 能 出 现 两 种 类 型 ， 叶 片 大 小 、 叶 形 、 叶 基部 
形状 、 齿 形 以 及 齿 的 侧 脉 数目 稳定 性 较 差 。 叶 的 基 








部 形状 从 宽 槐 形 向 近 圆 形 过 渡 ， 其 性 状 并 无 明显 的 
种 间 区 别 。 同 一 叶片 的 齿 形 及 齿 侧 脉 的 数目 在 叶片 
基部 、 中 部 及 顶部 可 能 出 现 不 同 。 比 较 了 水 至 内 
属 不 同 的 叶 结 构 性 状 后 发 现 ， 单 爷 茶 一 性 状 很 难 
对 水 青冈 属 所 有 种 进行 区 别 ， 而 二 级 脉 与 更 高 级 
脉 序 构成 的 结构 稳定 且 可 形成 种 间 差 异 ， 具 有 种 
级 的 分 类 学 意义 ， 叶 结构 研究 结果 支持 Huang 等 
(1999) 的 分 类 处 理 。 基 于 水 青冈 属 叶 结构 特征 观 
察 结 采 ， 编 制 了 水 青冈 属 植物 的 分 种 检索 表 : 

















种 检索 表 


1. 羽 状 马 形 脉 序 ， 二 级 脉 叶 缘 内 无 分 支 ， 叶 缘 浅 波状 不 具 齿 
2. 无 小 脉 ， 三 级 脉 混合 贯穿 …………… 

2. 无 小 脉 或 小 脉 无 分 支 ， 三 级 脉 波状 对 生 贯 穿 ………… 

1. 羽 状 半 达 缘 脉 序 ， 二 级 脉 叶 缘 内 分 支 ， 叶 缘 浅 波状 具 齿 
3. 中 型 叶 ， 三 级 脉 混合 贯穿 ………………… 





3. 偏 小 型 叶 ， 无 小 脉 或 小 脉 简单 无 分 支 














4. 小 脉 简单 无 分 支 或 一 次 分 支 ， 三 级 脉 波状 对 生 贯 
4. 小 脉 缺失 或 不 分 梳 ， 三 级 脉 互生 贯穿 ……………… 


ds 








Es 





基于 水 青冈 属 叶 结构 特征 分 析 结果 ， 参 照 Zhou 
等 (1995) 、Luo 和 Zhou (2002) 壳 斗 科 相关 类 群 叶 结 








a 米 心 水 青冈 已. engleriana 


和 圆 齿 水 青冈 F. crenata 


OE 水 青冈 F. longipetiolata 


守 光 叶 水 青冈 F. lucida 
Oe 台湾 水 青冈 F. hayatae 


构 分 析 结 果 ， 结合 重 要 外 部 形态 学 特征 ， 编 制 水 青 
冈 属 、 栎 属 ( 栎 亚 属 、 青 冈 亚 属 ) 分 属 检索 表 如 下 : 











属 检索 表 





— 


发 半 术 好 





天 


. 雄花 序 为 柔 黄花 序 ; 
育 中 等 或 良好 


. 雄花 序 为 球状 或 头 状 ; 花药 长 1.5~2 mm; 坚果 有 3 次 校 ; 二 级 脉 为 号 形 或 羽 状 半 达 缘 脉 ， 三 级 脉 贯 穿 型 ， 脉 间 区 
Oe 半 冲冲 设 二 生生 帮 古训 玫 辣 三 后 二 和 全 人 遇 水 青冈 属 Fagus 
花药 长 1.5~1 mm; 坚果 无 脊 棱 ; 二 级 脉 为 达 缘 、 马 形 或 真 曲 脉 序 ， 三 级 脉 贯穿 型 ， 脉 间 区 发 





2. 完 斗 外 壁 的 小 苞 片 柳 瓦 状 排列 ， 中 脉 “Z” 字 形 或 直 ， 二 级 脉 为 达 缘 或 真 曲 脉 ， 小 脉 简单 或 一 次 或 二 次 分 支 ， 三 


级 脉 贯穿 型 ， 网 眼 发 育 良好 或 中 等 pp 








MD 








若 贯 穿 型 ， 网 腿 发 育 良好 pp 


根据 Smiley 和 Huggins (1981) 、JUijinskaja 
(1982) 、Fotjanova (1988 ) 、Manchester 和 Richard 
(2004) 及 Grimsson 和 Denk (2005) 对 水 青冈 
属 化 石 叶 的 观察 结果 表明 ， 水 青冈 属 化 石 叶 具 有 
二 级 脉 达 缘 (craspedodromous) 、 半 达 缘 (semi- 
craspedodromous ) 、 假 达 缘 (pseudocraspedodro- 
mous) 和 真 曲 脉 〈eucamptodromous) 四 种 类 型 。 
Hummel (1983) 根据 水 青 闷 属 化 石 叶 和 现代 叶 
特征 ， 区 别 出 4 种 水 青冈 属 叶 二 级 脉 末端 特征 . 
简单 达 缘 脉 序 (simple craspedodromous) 、 非 典 
型 半 达 缘 脉 序 (non-typical semicraspedodromous 














ee. 栎 亚 属 Quercus subgenus Quercus 
. 完 斗 外 壁 的 小 苍 片 轮 状 排列 ; 中 脉 直 ， 二 级 脉 为 半 达 缘 或 弓形 或 真 曲 脉 ,小 肪 简单， 稀 分 支 ， 三 级 脉 贯穿 型 或 
SE 青冈 亚 属 Q. subgenus Cyclobalanopsis 





或 semicraspedodromous ) 、 假 达 缘 脉 序 ( pseud- 
ocraspedodromous) 及 非典 型 环 曲 脉 序 (non-typi- 
cal brochidodromous 或 brochidodromous ) 。 本 文 对 
水 青冈 属 5 种 植物 的 叶 结 构 研 究 结 果 支 持 Hum- 
mel (1983) 的 观点 ， 具 齿 种 类 (F. longipetiolata、 
.lucida、F.hayatae) 为 非典 型 的 半 达 缘 脉 ， 不 
具 齿 种 类 (FF. engleriana、F.crenat) 为 非典 型 环 
曲 脉 序 即 马 形 脉 。 

按照 Hickey (1973)、Hickey 和 Wolfe (1975) 
以 及 Hickey 和 Daylor (1991) 的 研究 结果 ， 可 据 
次 级 叶脉 及 高 级 叶脉 的 特征 将 叶脉 分 为 1 级 、2 
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级 、3 级 和 4 级 ,并 且 1、2 级 脉 序 是 较 低 等 植 
物 类 和 群 的 特征 叶脉 ， 而 3、4 级 以 上 的 脉 序 是 较 
高 等 植物 类 群 的 特征 叶脉 。 水 青冈 属 5 种 植物 叶 
结构 至 少 具有 3、4 级 较 高 级 叶脉 ， 甚 至 还 有 种 
类 具 小 脉 等 高 级 脉 序 ， 如 水 青冈 F. longipetiolata 
(图 1: 4) 、 光 叶 水 青冈 F. lucida (图 1: 9) 、 台 
湾 水 青冈 F. hayatae (图 1: 10) 和 圆 齿 水 青 闷 
F.crenata (图 1: 11)。 从 叶脉 等 级 推断 水 青冈 
属 可 能 是 壳 斗 科 中 较 高 等 、 特 化 的 一 个 类 和 群 。 叶 
结构 研究 结果 支持 李 建 强 (1996b) 的 结论 。 
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